El ciclo de hibridación - diferenciación by Ledyard Stebbins, George
EL CICLO
DE HIBRIDACION - DIFERENCIACION
Por G. LEDYARD STEBBINS
D e p a r t m e n t  c f  G e n e t i c s , 
U n i v e r s it y  o f  C a l i f o r n i a , D a v is , C a l if o r n ia
EL CICLO DE HIBRIDACION - DIFERENCIACION *
G. Ledyard Stebbins
DEPARTMENT OF GENETICS,
UNIVERSITY OF CALIFORNIA, DA VIS, CALIFORNIA
Un cuerpo de evidencia abrumador, que ha sido acumulado du­
rante los últimos cuarenta años, ha convencido a casi todos los es­
tudiosos serios de la dinámica evolutiva, de que la velocidad y direc­
ción de la evolución están gobernadas por cuatro procesos básicos: 
mutación, recombinación genética, selección natural y aislamiento re­
productivo. Dos de estos, mutación y recombinación genética, for­
man una reserva de variabilidad genética dentro de las poblaciones; 
mientras que los otros dos, selección natural y aislamiento repro­
ductivo, canalizan la variabilidad genética en tipos adaptativos di­
versos y sistemas de poblaciones distintivos, explicando por eso la 
jerarquía de razas, especies, géneros y categorías más elevadas, a las 
que reconocemos como el resultado de la evolución.
Además, la mayoría de los evolucionistas concuerdan en que las 
velocidades de evolución pueden variar considerablemente de un 
grupo a otro. Así también, una sola línea evolutiva puede en algún 
período de su historia evolucionar muy rápidamente y en otros mo­
mentos permanecer estable y constante, con poco o ningún cambio 
evolutivo por períodos que duran millones de años. La opinión pre­
dominante de la mayoría de los evolucionistas contemporáneos es 
que los períodos de evolución rápida se deben a la acción muy in­
tensificada de la selección natural, siguiendo generalmente al aisla­
miento de parte de una población en un nuevo habitat. Sin embar­
go, ellos creen que la provisión de variabilidad genética por muta­
ción y recombinación es, no obstante, un proceso gradual. Por otra 
parte, la evidencia reunida por el Dr. Edgar Anderson, Dr. Friediich 
Ehrendorfer, y otros, incluyéndome (Anderson ,  1953; Anderson y 
Stebbins, 1954; Ehrendorfer, 1958, 1960; Stebbins, 1950), indica que 
todos los procesos evolutivos varían considerablemente en su velo­
cidad e intensidad. En particular, las perturbaciones drásticas de 
los ambientes previamente estables, reúnen poblaciones que ante­
riormente estaban aisladas entre sí y que tienen propiedades adap-
* Conferencia pronunciada por el Dr. LEDYARD STEBBINS, en ocasión de las 
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tativas diferentes. Si ellas están lo suficientemente emparentadas, 
pueden entonces hibridarse. Salvo que sus híbridos sean completa­
mente estériles o inadaptados, el resultado de tal hibridación es 
formar rápidamente nuevos “pozos génicos” que contienen una re­
serva considerablemente aumentada de variabilidad genética. Esto
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Fig. 1. — Cuadro que muestra las etapas del ciclo 
de hibridación-diferenciación. Explicación en el texto
puede resultar tanto de un aumento de la recombinación génica co­
mo de la aceleración de la velocidad de mutación, según se explicará 
más tarde. A partir de este pozo génico aumentado, la selección na­
tural puede escoger nuevas combinaciones génicas adaptativas mu­
cho más efectivamente que lo puede a partir de los pozos génicos 
más limitados que no han resultado de hibridación en el pasado in­
mediato.
En consecuencia, creo que la perturbación del ambiente puede 
estimular el cambio evolutivo por la producción de ciclos de hibri­
dación que alternan con aislamiento y selección. La naturaleza de
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estos ciclos está representada en la figura 1. En las regiones tem­
pladas, la evidencia más clara de la evolución rápida se encuentra 
en regiones sujetas a cambios rápidos del ambiente, tales como gla­
ciaciones, erupciones volcánicas y, en los tiempos modernos, la des­
trucción al por mayor de las comunidades climax, realizada por el 
hombre. Si reconocemos que en los organismos superiores las adap­
taciones nuevas deben basarse generalmente sobre nuevas combi­
naciones de muchos genes diferentes, podemos ver porque el proceso 
lento de la mutación espontánea es muy inadecuado para capacitar 
a las poblaciones en resultar adaptadas a estos ambientes nuevos que 
aparecen rápidamente. Las poblaciones pueden evolucionar más rá­
pidamente, como respuesta a los ambientes cambiantes, si contienen 
mucho genotipos que difieran con respecto a genes que controlan 
la adaptación, y si cada individuo posee un número grande de tales 
loci génicos en estado heterocigótico. Evidentemente dichas condi­
ciones se cumplen mejor en descendencias segregantes derivadas de 
híbridos entre miembros de poblaciones que tengan normas adapta- 
tivas diferentes.
No tengo tiempo de revisar aquí la evidencia abundante que de­
muestra que la hibridación entre especies de plantas superiores ocu­
rre muy comúnmente, particularmente en habitats perturbados. La 
pregunta crucial que me gustaría responder es si la esterilidad par­
cial o completa así como el desequilibrio génico presente general­
mente en tales conglomerados híbridos, pueden superarse, de modo 
que puedan derivarse de ellos poblaciones fértiles que se reproduz­
can homogéneas.
Actualmente se conocen bien y están ampliamente documentados, 
tres métodos por los cuales puede cumplirse tal estabilización (Steb- 
bins, 1959). De éstos, el mejor conocido es la poliploidía híbrida, pe­
ro el aislamiento y la selección de los tipos derivados de retrocruza- 
miento, proceso conocido como introgresión, así como el aislamiento 
y selección similares de segregantes intermedios, sin alteración del 
número cromosómico en ambos casos, son taipbién ocurrencias bien 
documentadas actualmente.
ESTABILIZACION POR POLIPLOIDIA
Bajo el título general de poliploidía híbrida pueden incluirse 
tres fenómenos algo diferentes. De ellos, el mejor conocido es la an- 
fidiploidía o alopoliploidía típica. Es más probable que ésta ocurra 
si los progenitores del híbrido están tan distantemente emparenta­
dos que los cromosomas de ambos son incapaces de apareamiento 
entre sí, o sólo poseen una afinidad débil, de manera que el híbrido 
tiene meiosis muy anormal y es completamente estéril. Cuando tales 
híbridos sufren duplicación cromosómica, el poliploide resultante tie­
ne poca duplicación génica, forma exclusivamente bivalentes en meio­
sis y se comporta esencialmente como una especie diploide normal. 
Ya que en un anfidiploide no ocurre apareamiento entre los cromo­
somas de ambos progenitores, este tipo de planta se reproduce ho­
mogéneo para un genotipo esencialmente intermedio entre los de sus 
progenitores. A los ejemplos bien conocidos en las angiospermas, ta-
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Fig. 2. — Ejemplares de los heléchos del complejo poliploide de Dryopteris 
spinulosa. 1: D. crisíata (4x). 2,3: Tipos tetraploides de D, spinulosa. 
4, 5, 6, 7: Tipos diploides del complejo D. spinulosa. Abajo: metalases 
de la meiosis en algunos híbridos entre las formas ilustradas mostrando 
cromosomas brivalentes y univalentes, (de S. Walker, 1961)
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les como Nicotiana tabacum y el complejo de Gossypium hirsuium, 
podemos ahora agregar un gran número de ejemplos en los helé­
chos, debido principalmente al trabajo de Mantón y sus colaboradores 
(Mantón, 1950; Walker, 1955, 1961), así como de W. H. Wagner (1954) 
en los Estados Unidos, y Mehra y su grupo (Mehra, 1961) en la India. 
Un resultado importante de esta investigación sobre formas anfidi- 
ploides, ha sido demostrar que entidades que son tan similares en 
sus fenotipos que los taxónomos las han ubicado a menudo en la 
misma especie, pueden no obstante haber divergido tanto en conte­
nido cromosómico que el apareamiento entre sus cromosomas es im­
posible, y en consecuencia sus híbridos rinden un anfidiploide nor­
mal que se reproduce homogéneo. El mejor ejemplo de este fenóme­
no es el complejo de Dryopteris spinulosa (Walker, 1955, 1981), que 
se muestra en la figura 2. En las angiospermas, complejos poliploi- 
des de los cuales miembros anfidiploides se ubicaron en la misma 
especie taxonómica que uno de sus antecesores diploides, son los de 
Madia citriodora-M. gracilis (Clausen, Keck and Hiesey, 1945), y 
Clarkia epilobioides-modesta-simüis (Lewis and Lewis, 1955) . La 
existencia de estos y nu,merosos ejemplos adicionales, nos demues­
tran claramente que no debemos considerar a las llamadas “razas” 
poliploides o “citotipos” , que tan a menudo se encuentran dentro de 
una sola especie, como derivados autopoliploides de una sola pobla­
ción específica, salvo que tengamos buena evidencia citogenética en 
favor de esta conclusión.
La existencia de un tipo de hibrido natural, poliploide intermedio 
entre anfidiploides típicos y autopoliploides, que fue designado por 
mí (Stebbins, 1950) un alopoliploide segmentario, ha sido ahora 
ampliamente confirmada, conociéndose muchos ejemplos adiciona­
les. De estos, los más notables son los trigos tetraploides y hexa- 
ploides, que originalmente se creyó eran anfidiploides. Por sus expe­
rimentos de sustituciones tetrasómico-nulisómicas, Sears y Okamoto 
(1956) demostraron que existe homología con respecto a función gé- 
nica entre cromosomas correspondientes de los genomios A, B y D, 
de modo que un par cromosómico de uno de los tres genomios puede 
ser reemplazado por un par correspondiente de un genomio diferente, 
y producir una planta normal. Posteriormente Riley (1958) demostró 
que existe realmente homología de apareamiento entre estos geno­
mios, pero que su manifestación es suprimida por un gen o complejo 
génico particular ubicado sobre el cromosoma 5 de los trigos del 
comercio. En consecuencia, la evolución de los trigos cultivados re­
presenta una de las maneras en que un alopoliploide segmentario, 
que en su estado primitivo es genéticamente inestable y da origen a 
segregantes estériles, puede resultar tan homogéneo y fértil como 
un alopoliploide o anfidiploide típico.
La historia subsiguiente de dos alopoliploides segmentarios pro­
ducidos artificialmente, puede representar otro método por el cual 
es factible la estabilización de tales poliploides. El alopoliploide seg­
mentario Bromus catharticus-haenkanus, sintetizado por mí hace 
varios años (Stebbins, 1949; Hall, 1955) ha sido propagado por semi­
lla durante varias generaciones en la Argentina, debido a su valor 
como pasto forrajero (G. Covas, in litt ) , y actualmente es fértil y
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homogéneo. El alopoliploide de Elymus glaucus-Sitanion jubatum 
(Stebbins and Vaarama, 1954), fue plantado en un sitio natural en 
el noroeste del condado de Yolo, California, en 1952, y después de 
diez años es suficientemente vigoroso y fértil como para haber per­
sistido frente a la competición de la vegetación natural y estar mul­
tiplicándose lentamente. Desgraciadamente ninguno de estos alopo- 
liploides segmentarios ha sido examinado citológicamente en sus úl­
timas generaciones, de manera que no sabemos si aún existe o no 
en ellos apareamiento multivalente. Sin embargo, sólo se esperaría 
que ocurrieran raramente, por mutación, genes que, como aquél en 
trigo, suprimieran parcialmente y regularizaran el apareamiento 
cromosómico; y su establecimiento en poblaciones naturales es un 
suceso aún más improbable. En consecuencia, parece probable que 
en uno o ambos ejemplos de alopoliploides segmentarios artificiales 
recientes, la estabilización se ha logrado de un modo diferente. Como 
lo he explicado (Stebbins, 1950) esto podría ocurrir mediante elimi­
nación por selección de las pequeñas diferencias cromosómicas que 
existían originalmente entre los genomios de las especies progeni- 
toras; es decir, por evolución en la dirección de la autopoliploidía 
citogenética, manteniéndose la condición intermedia, morfológica y 
ecológica, debido a su valor adaptativo.
En 1950 sugerí (Stebbins, 1950, pág. 317) que la poliploidía hí­
brida podría ser también autopoliploide en su naturaleza citogené­
tica, y cité a Dactylis glomerata como un probable ejemplo. Actual­
mente la naturaleza de este ejemplo está ampliamente confirmada 
(Stebbins and Zohary, 1959; Me Cullom, 1958), habiéndose agregado 
varios otros. Describiré aquí un ejemplo estudiado recientemente, 
ya que ilustra bien los principios comprendidos. Una de las especies 
nativas de California, es la planta de la goma, Grindelia camporum, 
de la familia de las Compuestas. Hace muchos años se encontró que 
G. camporum típica era tetraploide (Whitaker and S'tyermark, 
1935), mientras más recientemente se encontró una “raza” diploide 
de la especie en las estribaciones de la Sierra Nevada (Raven et 
al., 1960). En un estudio extenso de los números cromosómicos de 
representantes del género encontrados en el norte de California, 
Dunford (1962), encontró que las poblaciones diploides del complejo 
de G. camporum son comunes tanto en las estribaciones de la Sierra 
Nevada como en las Cadenas de la Costa Norte, pero que todas las 
poblaciones de esta especie en el Gran Valle, así como muchas de 
las estribaciones, son tetraploides. En las áreas de las estribaciones 
en que ocurren diploides y tetraploides cercanos entre sí, los tetra­
ploides son característicos de lugares perturbados a lo largo de la 
vera de los caminos, mientras que los diploides están generalmente 
en habitats naturales no perturbados.
Cuando se cultivaron lado a lado en el jardín experimental en 
Davis, los diploides y tetraploides mostraron diferencias característi­
cas. Todos los diploides formaron extensas rosetas de hojas en su 
primer año de crecimiento, y fracasaron en florecer, o produjeron so­
lamente un tallo florífero débil. Por otra parte, las rosetas de hojas 
de los tetraploides estaban mucho menos desarrolladas, y todos flo­
recieron vigorosamente durante su primer año de crecimiento. Otras 
diferencias entre ellos fueron evidentes en su segundo año, en que
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tanto diploides como tetraploides florecieron abundantemente. Los 
tetraploides de localidades del Valle florecieron dos semanas o más 
de dos semanas más tarde que los diploides y difirieron claramente 
en hábito de ramificación, dentición y “gomosidad” de las hojas, y 
contenido de antocianina. En todas estas características las pobla­
ciones tetraploides de las estribaciones de la Sierra eran muy pare­
cidas a las diploides y en algunos casos la semejanza entre las dos 
fue muy fuerte.
En todas las características por las cuales los tetraploides del 
valle de G. camporum difieren de los diploides de las estribaciones, 
ellas variaron en la dirección de una segunda especie diploide, G. 
procera. Esta especie es alta, florece aún más tarde que los tetra­
ploides, tiene muchas ramificaciones laterales cortas, y carece de 
pigmentación antociánica. Está confinada al Valle de San Joaquín, 
donde no muestra tendencia a trasformarse en maleza ruderal, y 
está, de hecho, restrigiéndose rápidamente en su ocurrencia. Es por 
esto que habita los márgenes húmedos de las orillas de los pantanos 
y ríos, la mayoría de los cuales han sido drenados y cultivados.
Danford produjo híbridos artificiales entre G. camporum dipioi- 
de y G. procera, todos los cuales son vigorosos, muy fértiles, y tie­
nen apareamiento cromosómico normal. Además muestran una fuer­
te semejanza con poblaciones del valle tetraploides de G. camporum. 
Por eso es muy probable el origen de G. camporum tetraploide a 
partir de híbridos entre G. camporum diploide y G. procera. Aunque 
al presente estos dos diploides están ampliámente separados entre 
sí espacialmente, ecológicamente, y en época de floración, todas es­
tas barreras podrían haber sido superadas en el pasado. Varias co­
rrientes fluyen hacia el valle, tanto desde las estribaciones de la 
Sierra como de las Cadenas de la Costa, y aun actualmente pueden 
verse ocasionalmente sobre sus riberas, especies típicas de las estri­
baciones que han sido transportadas aguas abajo y depositadas en 
la ribera aluvional de la corriente. Tales ocurrencias deben haber 
sido mucho más comunes antes de que dichas riberas resultaran 
plagadas con su densa población actual de malezas introducidas. En 
consecuencia, plantas de G. camporum diploide crecieron probable­
mente con cierta frecuencia cerca de las primeras poblaciones más 
difundidas de los pantanos habitados por G. procera. La barrera es­
tacional entre las dos especies pudo haber sido superada por la hu­
medad persistente a lo largo de las riberas de las corrientes, lo cual 
permitiría que G. camporum diploide continuara floreciendo por un 
período más largo que lo posible en su habitat natural, y así se su­
perpusiera con las flores más tempranas de G. procera. Ya que am­
bas especies son autoincompatibles (Dunford, 1962) y polinizadas por 
insectos que son grandes voladores, bajo tales condiciones el cruza­
miento sería favorecido fuertemente.
Una vez formado, el híbrido estaría bien adaptado para la co­
lonización permanente de las riberas de las corrientes en las cua­
les se había establecido temporariamente camporum diploide. Aquel 
adquiere de G. procera la capacidad de emitir tallos floríferos altos 
el primer año, lo cual lo adapta para competir con la vegetación cir­
cundante más vigorosa. De G. camporum diploide adquiere la adap­
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tación al suelo más seco y mejor drenaje encontrado en estas áreas 
aluvionales, según se comparan con los pantanos habitados por G.
;procera. Pero en el nivel diploide ocurriría segregación extensa, y 
sería requerida una selección fuerte para mantener una combinación 
génica intermedia favorable. Por otra parte, cuando un híbrido fértil 
es duplicado, sus genes segregan de acuerdo al patrón tetrasómico 
de herencia, el cual favorece considerablemente la persistencia de los 
genotipos intermedios (Stebbins, 1957). En consecuencia la duplica­
ción cromosómica aumentaría mucho la adaptabilidad de las po­
blaciones derivadas de estos híbridos, y los capacitaría para colonizar 
lugares del valle bien drenados, tanto los que ocurren naturalmente 
como los más recientes creados por la construcción de caminos y 
otras actividades humanas.
La evidencia citogenética de Dunford, así como la meiosis regu­
lar y fertilidad completa del híbrido del cual se originó probable­
mente G. camporum tetraploide, favorecen todas ellas la hipótesis 
de que es citogenéticamente un autotetraploide, aunque sea de ori­
gen híbrido. Probablemente tales autotetraploides son algo comunes. 
Entre las plantas cultivadas, Solanum tuberosum y Medicago sativa 
son ejemplos probables. Los parientes diploides de la papa se hibri- 
dan fácilmente para formar híbridos que son por lo menos parcial­
mente fértiles y tienen meiosis normal (Hawkes, 1958). El tetraploi­
de común cultivado no se corresponde exactamente con ninguno de 
estos diploides, sino que comparte aparentemente caracteres morfo­
lógicos encontrados en S. stenotomum y S. sparsipilum (Hawkes, 
1956). De modo similar, las razas de alfalfa (Medicago sativa) más 
comúnmente cultivadas contienen genes derivados de ambos di­
ploides M. sativa y M. falcata, y de otras entidades que en el nive 
dipioide se cruzan fáci mente entre sí para formar híbridos férti'es.
ESTABILIZACION SIN DUPLICACION CROMOSOMICA
Aunque la poliploidía híbrida es muy común en las plantas su­
periores y a menudo da origen a tipos sumamente exitosos, es no obs­
tante, en general, una fuerza conservadora más frecuentemente que 
progresiva en la evolución (Stebbins, 1950). Esto se debe a que la 
duplicación de genes restringe la aparición de fenotipos radicalmen­
te nuevos, sea por mutación o recombinación de genes. En conse­
cuencia, debe atribuirse más importancia en la evolución a las ma­
neras por las cuales los derivados de los híbridos pueden resultar 
estabilizados genéticamente sin duplicación de su número cromosó- 
mico.
Se conocen dos de dichos métodos. Ambos dependen de la se­
lección de derivados de híbridos particulares, y para su éxito requie­
ren una cierta cantidad de aislamiento reproductivo entre estas des­
cendencias híbridas y las poblaciones de sus especies progenitoras. Si 
el híbrido de F1 se retrocruza con uno de sus progenitores y la se­
lección se realiza sobre la descendencia producida por el retrocruza- 
miento, pueden obtenerse tipos que se reproducen homogéneos y que 
contienen una predominancia de genes de la especie con la cual se
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retrocruzó el híbrido (la especie recurrente) más un cierto número 
de segmentos cromosómicos que contienen genes de la especie no 
recurrente. La mayoría de los últimos han sido seleccionados rígida­
mente por un ambiente recién disponible, al cual ha sido expuesta 
la descendencia híbrida. Este es el proceso de introgresión descrip- 
to por Anderson hace veinticinco años, y actualmente documentado 
por un gran número de ejemplo, tanto en plantas como en anima­
les, algunos de los cuales se han repetido artificialmente bajo con­
diciones controladas (Anderson, 1953; Stebbins, 1959). Como lo in­
dicó Anderson (1953), el resultado de la introgresión depende con­
siderablemente de tres factores: (1) si los tipos introgresivos perma­
necen en la región ocupada por las especies progenitoras (“intro­
gresión simpátrica” ) o si se mueven hacia nuevas áreas (“introgre­
sión alopática” ) ; (2) si las especies despliegan predominantemente 
fertilización cruzada o autofertilización; y (3) si existen o no barre- 
rras fuertes de esterilidad de los híbridos entre las especies proge­
nitoras.
Si los híbridos de Fi son esencialmente fértiles, y particular­
mente si las especies progenitoras son normalmente de fertilización 
cruzada, entonces la introgresión sólo llevará a poblaciones estabi­
lizadas si los introgresivos invaden un habitat nuevo no ocupado por 
ninguna de las especies progenitoras. Por este proceso de “introgre­
sión alopátrica” pueden formarse nuevas razas o subespecies, como 
lo demostró Anderson (1953) para Juniperus virginiana y el autor 
para el género Purshia. Cuando ocurra introgresión simpátrica entre 
tales entidades de fertilización cruzada e interfértiles, ella llevará a 
un enriquecimiento del pozo génico de la especie recurrente, más 
bien que al origen de una nueva subespecie.
Por otra parte, si las especies progenitoras despliegan frecuen­
temente autofertilización, de modo que no sufran depresión por en- 
docría, y si el híbrido de Fi entre ellas es tan considerablemente es­
téril que su propio polen funciona raramente, entonces la introgre­
sión puede llevar a la formación de nuevas “microespecies” o “es­
pecies hermanas” , estrechamente similares a una o ambas especies 
progenitoras. Esta posibilidad se basa sobre el hecho de que las es­
pecies que forman híbridos muy estériles difieren entre sí con res­
pecto a un número grande de factores que determinan esterilidad 
(en las plantas superiores estos son generalmente pequeñas redis­
posiciones cromosómicas). En consecuencia, pueden formarse mu­
chas combinaciones nuevas de tales factores, en descendencias de F2 
o de retrocruzamiento, a partir de tales híbridos. Si estos factores 
son relativamente homocigóticos resultará un aumento de fertilidad, 
pero las diferencias desde ambas especies progenitoras causarán ais­
lamiento, de modo que los híbridos con dichas especies sean parcial­
mente estériles y se haga posible una nueva trayectoria de evolución 
divergente.
Este resultado de la introgresión ha sido producido artificial­
mente en el género de gramíneas Elymus (Stebbins, 1957) y el ori­
gen de las numerosas microespecies de Elymus glaucus encontradas 
en California, se explica probablemente de este modo (figuras 3, 4).
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Ello fue pronosticado de antemano por Anderson (1953) como lo 
muestra la figura 5.
La estabilización de los derivados de híbridos, por aislamiento 
y selección, sin duplicación cromosómica ni retrocruzamiento, se ha 
cumplido artificialmente, y existe por lo menos un ejemplo de una
Fig. 3. — Cuadro que muestra las relaciones entre algunas microespecies 
del complejo de Elymus glaucus
especie natural que se ha originado muy probablemente de esta ma­
nera. El mejor ejemplo artificial es la selección realizada por Smith 
y Daly (1959) de derivados fértiles que se reproducen homogéneos, a 
partir del híbrido parcialmente estéril entre Nicotiana alata y N. 
Langsdorffn. Estas dos especies difieren considerablemente entre si 
en sus flores, y aunque ambas tienen el número cromosómico n=9, el 
apareamiento en el híbrido indica que difieren en estructura ero-
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Fig. 4. —  Genealogía de una microespecie nueva producida artificialmente 
a partir de la hibridación entre Elymus glaucus y Sitanion jubatum
Fig. 5. — Cuadro que muestra los efectos de la introgresión entre 
dos especies separadas por barreras fuertes (arriba) y débiles (abajo).
(de Anderson, 1953)
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mosómica (Avery, 1938). A partir del híbrido de Fi, parcialmente es­
téril y estructuralmente heterocigótico, Smith obtuvo tres líneas fér­
tiles estructuralmente homocigóticas y que se reproducían homogé­
neas, después de ocho generaciones de autofertilización artificial y 
selección para algunas características florales. Una de estas líneas, 
seleccionada para tamaño grande de la corola, poseía finalmente flo­
res aún más grandes que el progenitor de flores grandes, N. alata. Esto 
demuestra que genes derivados de N. Langsdorffii, que tiene las flores 
más pequeñas dentro del género, pueden aumentar por recombina-
Fig. 6. — Cuadro que muestra el origen de dos líneas, separadas de 
ambas especies progenitoras por barreras de aislamiento reproductivo, 
y que se originaron a partir de un hibrido interespecífico en N ic o tia n a , 
sin duplicación cromosómica. (de Smith y Daly, 1959)
ción el tamaño de las flores de N. alata, una de las especies de flores 
más grandes, más allá del límite posible sobre la base del pozo génico 
de esta especie por sí mismo. Smith fue también capaz de fijar el ta­
maño de flor intermedio del híbrido de Fi en una línea fértil, que se 
reprodujo homogénea, y de producir una tercera línea, seleccionada 
para tamaño de flor pequeño, la cual tenía flores más pequeñas que 
la Fi pero todavía más grandes que las de N. Langsdorffii. El hecho 
de que la recombinación de genes en la descendencia de este híbrido, 
con o sin selección, produzca una tendencia hacia el aumento del ta­
maño de la flor, y de que la recuperación del tamaño pequeño de la 
flor de N. Langsdorffii sea aparentemente muy difícil sin retrocru- 
zamiento, es de considerable interés filogenético. La base genética y 
de desarrollo de esta tendencia bien merecería ser explorada.
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Son aún más interesantes las relaciones de fertilidad entre los 
derivados del híbrido que se reproducen homogéneos, así como en­
tre ellos y las especies progenitoras. Daly y Smith demostraron que 
la línea de flores grandes era completamente interfértil con N. ala- 
ta, y que por eso debe considerarse como una raza esencialmente in- 
trogresada de esta especie. Este resultado nos demuestra que pobla­
ciones genéticamente similares, que contienen genes predominante­
mente de una especie, pero con ciertos segmentos cromosómicos deri­
vados de otra, puede obtenerse a partir de híbridos de Fi por retro- 
cruzamiento y selección, o bien por selección fuerte en la dirección 
de una de las especies progenitoras, sin retrocruzamiento. En conse­
cuencia, los resultadas genéticos de la introgresión se superponen 
con aquellos del aislamiento y la selección de derivados de híbridos, 
de modo que no pueden hacerse siempre las distinciones operativas 
entre los dos procesos.
Las relaciones de fertilidad de las selecciones intermedia y de 
flores pequeñas de Smith, fueron muy diferentes (figura 6). Ellas 
fueron completamente interfértiles, pero ambas formaron híbridos 
parcialmente estériles cuando se retrocruzaron con N. alata o bien 
con N. Langsdorffii. En consecuencia, el híbrido fértil entre estas dos 
líneas derivadas podría formar la base de una nueva población es­
pecífica con un pozo génico razonablemente grande. Dicho híbrido 
tendría un aislamiento genético suficiente de ambas especies proge­
nitoras, de modo que sería posible una divergencia adicional en un 
habitat adyacente pero diferente de aquel ocupado por cualquiera de 
dichos progenitores.
Una especie natural que se originó probablemente de esta manera 
es Delphinium gypsophilum (Lewis and Epling, 1959). Esta especie 
es intermedia entre D. hansenii y D. recurvatum, tanto en morfolo­
gía externa como en el habitat que ocupa (figuras 7, 8). Además, este 
habitat es de origen relativamente reciente, por cambios climáticos 
que han ocurrido desde el período pluvial Pleistoceno. La evidencia 
genética que favorece la suposición del origen híbrido de D. gypsophU- 
lum es el hecho de que esta especie forma descendientes muy férti­
les cuando se cruza con el híbrido de Fi entre D. hansenii y D. re­
curvatum, mientras que los híbridos de Fi entre D. gypsophilum y 
cualquiera de los progenitores de aquel híbrido, son más estériles. 
En consecuencia, D. gypsophilum es tanto morfológica como genéti­
camente más similar a un híbrido de Fi producido artificialmente 
que a cualquier otra población de ocurrencia natural.
Estos dos ejemplos muestran que los híbridos interespecíficos 
parcialmente fértiles, pueden dar origen a poblaciones genéticamen­
te aisladas, que se reproducen homogéneas, las cuales pueden formar 
la base de especies completamente nuevas, sin alteración del número 
cromosómico. Un modelo teórico que muestra cómo la segregación de 
factores complementarios para esterilidad del híbrido, sean ellos ge­
nes o pequeños segmentos cromosómicos, podría dar este resultado, 
se presenta en otro lugar (Stebbins, 1957, 1958). Los detalles de este 
modelo no necesitan repetirse aquí, pero un ejemplo particular de 
como operaría es el siguiente:
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Imaginemos dos especies que difieran con respecto a seis trans­
locaciones recíprocas que segreguen independientemente, cada una 
de las cuales reduce la fertilidad de la F1 a la mitad. La fertilidad 
del híbrido correspondiente sería entonces (1/2 ) 6 ó 1.56 por ciento. Ya 
que la mayoría de los individuos de F2 y generaciones posteriores se­
rían homocigóticos por los menos para una de las seis translocacio­
nes, ellos resultarían más fértiles que el híbrido de Fi. No obstante
solo 1.56 por ciento de estos descendientes serían homocigóticos para 
el total de las seis translocaciones y por eso serían completamente 
fértiles. Pero el hecho importante es que si estas seis translocaciones 
segregaran independientemente entre sí, las nuevas combinaciones 
entre ellas sería mucho más comunes que las combinaciones pater­
nas. En realidad, entre estos derivados fértiles 62/64 o casi el 97 por 
ciento, serían homocigóticos para nuevas combinaciones de trans­
locaciones, y formarían así híbridos parcialmente estériles cuando 
fueran retrocruzadas con ambas especies progenitoras.
Los ejemplos reales y el modelo teórico presentado antes, nos 
demuestran que la hibridación interespecífica puede llevar al origen 
de nuevas especies sin alteración del número cromosómico original.
438
Fig. 7. —  Hojas y flores de D elp h in iu m  re c u rv a tu m  (izquierda, 
A), D. gypso ph ilum  (centro, B) y D. hesperium  (derecha, C). 
(de Lewis y Epling, 1959)
Además, aunque la mayoría de estas especies representarían al co­
mienzo recombinaciones de las características de las especies proge- 
nitoras, la segregación transgresiva acompañada por la selección
Fig. 8. — Mapa que muestra la distribucin de Delphinium 
recurvatum, D. hesperium y D. gypsophilum
natural para adaptación a habitats nuevos, podría hacer que estas 
poblaciones excedieran en generaciones posteriores los límites de 
ambas especies progenitoras, en uno o más caracteres.
SELECCION DE LOS DERIVADOS DE HIBRIDOS, POR 
POLINIZADORES ESPECIALIZADOS
En plantas con flores muy especializadas para la polinización cru­
zada por insectos u otros vectores animales, estos polinizadores pue­
den ejercer una selección fuerte de combinaciones adaptativas nue­
vas derivadas de conglomerados híbridos. Este curso de evolución es­
tá bien ilustrado por el análisis de Straw (1955, 1956) del origen de 
ciertas especies de Pentstemon endémicas del sur de California. Co­
mo puede verse en la figura 9, P. grinnellii y P. centranthifolius son 
muy diferentes en estructura floral, pero P. spectabilis y P. clevelandii 
son morfológicamente intermedios entre estos dos extremos. Además,
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las plantas ocasionales que crecen adyacentes a poblaciones de P. 
grinnellü y P. centranthifolius, derivados aparentemente de ellas por 
hibridación, se asemejan mucho a P. spectabilis, mientras que híbri­
dos aparentemente similares entre P. spectabilis y P. centranthifolius 
se asemejan mucho a P. clevelandii. El bosque montañés de Pinus 
ponderosa, que es el habitat típico de P. grinnellü, es una formación 
vegetal relativamente antigua y estable, mientras que la distribución 
amplia y el gran número de habitats ocupados por P. centranthifo­
lius, atestiguan sobre su edad comparativamente grande, Por otra 
parte, P. spectabilis habita la formación vegetal reciente, agresiva y 
extendida, del chaparral del sur de California. Por eso, la evidencia 
de la distribución sugeriría también que P. grinnellü y P. centranthi­
folius son más antiguos que P. spectabilis y P. clevelandii.
Fig. S. —  Las flores y los animales polinizadores 
de cuatro especies de Pentstemon
A: Pentstemon grinnellü y Xylocopa sp.
B: P. centranthifolius y una especie de colibrí.
C: P. spectabilis y Pseudomasaris sp.
D: P. clevelandii y Diadasia sp.
Como lo indica la figura 9, P. grinnellü es polinizado por abejas 
carpinteras (Xylocopa) P- centranthifolius, por colibríes (Trochili-  
dae), P. spectabilis por avispas del género Pseudomasaris, y P. cleve­
landii por colibríes o bien pequeñas abejas solitarias del género Dia- 
dasai, y quizá por otros polinizadores. A partir de estos datos, la 
hipótesis más probable que emerge es que en el pasado distante, 
quizá al final del período Pleistoceno, se formaron conglomerados 
híbridos entre P. grinnellü y P. centranthifolius. Los individuos más 
cercanos a intermedios, de estos conglomerados, no fueron atracti­
vos ni para abejas carpinteras ni para colibríes, pero algunos fueron 
visitados por Pseudomasaris. Este hecho, acoplado con su adaptación 
a un habitat intermedio entre aquellos de las especies progenitoras, 
que se fue expandiendo rápidamente debido a desecación creciente,
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favoreció el establecimiento, por aislamiento y selección, de una nue­
va población estable, adaptada al habitat del chaparral y polinizada 
por Pseudomasaris. A medida que esta población se difundió se puso 
nuevamente en contacto con P. centrathifolius en varias localidades, 
y se formaron conglomerados híbridos entre ellas. A lo largo de los 
márgenes del desierto, estos híbridos encontraron habitats recién dis­
ponibles, polinizadores que no visitaban las especies progenitoras, y 
en consecuencia una oportunidad para resultar estabilizadas y adap­
tadas a un nuevo nicho ambiental. De esta manera se originaron 
sucesivamente dos especies nuevas, a partir de otras dos más anti­
guas, muy distintas y bien aisladas.
Los experimentos de hibridación de Viehmeyer (1958) demues­
tran que muchas especies muy diferentes de Pentstemon pueden hi- 
bridarse artificialmente con facilidad. En consecuencia, pueden ha­
ber ocurrido muy frecuentemente sucesos similares a aquellos recién 
postulados, en la evolución de este género grande y variado del oes­
te de Norteamérica.
Otra familia en la cual pueden hibridarse fácilmente especies 
con estructura floral muy diferente, para formar híbridos de Fi fér­
tiles, es la de las Orquidáceas. Se sabe que las especies de esta fami­
lia tienen relaciones muy especificas con insectos polinizadores par­
ticulares. A este respecto, uno de los géneros más notables es Ophrys, 
en el cual Kullenberg (1961) ha elaborado en gran detalle, sobre ba­
ses experimentales y de observación, las relaciones peculiares de las 
especies con himenópteros machos, por la vía del proceso de pseudo- 
copulación. Hace algunos años, junto con el extinto M. Louis Ferian 
(Stebbins and Ferian, 1956), notamos que la especie O. murbeckii, 
que en las montañas de Argelia crece abundantemente, separada de 
otras especies del género, y es razonablemente constante, es sin em­
bargo intermedia entre las especies difundidas O. lútea y O. fusca, y 
se asemeja mucho a los híbridos raros que se encuentran en pobla­
ciones mixtas de estas dos últimas especies. Postulamos entonces que 
O. murbeckii se había originado en el pasado remoto a partir de ta­
les híbridos y había adquirido su distinción y constancia por la ac­
ción selectiva de su ambiente actual más aquella de algún nuevo in­
secto polinizador.
Kullenberg (1961) ha demostrado que las tres especies anterio­
res son todas polinizadas por abejas machos que pertenecen a espe­
cies distintas del gran género Andrena, pero no se han hecho obser­
vaciones suficientes sobre O. fusca y O. murbeckii, que a menudo son 
polinizadas por la misma especie, para ver cómo se provee al aisla­
miento por polinización diferencial.
No obstante hay buena razón para creer que la selección por po­
linizadores específicos, a partir de conglomerados híbridos, ha sido 
una fuente importante de nuevas especies, tanto en Ophrys como 
en otros géneros de Orquidáceas. Este es un grupo sobre el cual los
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estudios ecológicos y análisis citogenéticos combinados, de las espe­
cies en sus habitats nativos, podrían suministrar mucha información 
valiosa relativa a este tipo de evolución.
EL CICLO DE HIBRIDACION-DIFERENCIACION Y EL ORIGEN 
DE LA NOVEDAD EVOLUTIVA
Alguien del auditorio puede en este punto estar preguntándose 
si el ciclo de hibridación-diferenciación puede originar algo nuevo. 
¿No puede ser simplemente un método dramático de recombinar aque­
llas combinaciones génicas adaptativas previamente existentes? Si 
es así, ¿no debiéramos buscar una serie completamente diferente de 
sucesos para explicar el origen de picos adaptativos completamente 
nuevos, tales como los que pudieran formar la base de nuevos géne­
ros o familias?
Esta pregunta fue respondida parcialmente hace ocho años por 
Edgar Anderson y por mí (Anderson and Stebbins, 1954). Señalamos 
que, en primer lugar, el origen de novedades evolutivas es un suceso 
raro comparado con el origen de aquellos complejos adaptativos nue­
vos que forman las razas y las especies, los cuales son, en su mayor 
parte, solamente modificaciones de adaptaciones antiguas. Por lo 
tanto, el hecho reconocido de que la mayoría de los derivados de hí­
bridos son solamente recombinaciones de caracteres antiguos, debe 
esperarse bajo cualesquiera condiciones. Ello no debilita la hipótesis 
de que los tipos evolutivos completamente nuevos, que aparecen ra­
ramente, son también el resultado de recombinación genética que si­
gue a la hibridación, o que se hacen posibles por la secuencia no 
común de sucesos que acompañan al ingreso de tipos híbridos en ha­
bitats recientemente disponibles.
Una manera en la cual la hibridación puede iniciar el origen de 
tipos nuevos es causando que un ambiente resulte favorable para 
mutaciones que en las especies previamente existentes eran adap- 
tativamente inferiores y por eso constantemente rechazadas por la 
selección. Si ocurre hibridación en un lugar donde están a disposi­
ción muchos habitats nuevos, los valores selectivos de todas las mu­
taciones, antiguas y nuevas, se alterarán considerablemente y aumen­
tará mucho la posibilidad de que algunas mutaciones nuevas, que 
previamente habían sido rechazadas por la selección, sean favoreci­
das en una nueva combinación génica expuesta a un ambiente nuevo.
En adición, el conocimiento que los genetistas están adquiriendo 
actualmente sobre la estructura y acción de los genes, está llevando 
hacia la hipótesis de que las propias mutaciones “nuevas” son pro­
ducidas por la recombinación, en nuevas maneras, de un número pe­
queño de elementos de la estructura génica, que existen en todas las 
formas de vida.
Estudios recientes de la ultraestructura de los genes, particular­
mente aquellos de Watson y Crick, Benzer, Ochoa y sus continuado­
res, han demostrado claramente que las propiedades especiales de
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cualquier gen particular se deben a la disposición linear de un gran 
número de pares de nucleótidos que consisten solamente en cuatro 
tipos básicos. Como lo ha señalado Pontecorvo (1958), un gen puede 
asimilarse a una sentencia, cuyo significado reside en el orden de las 
letras en cada palabra y de las palabras en la sentencia. Por ejem­
plo, si intercambiamos las primeras letras de las palabras “cada” y 
“noche”, obtenemos dos palabras nuevas, “nada” y “coche” . Además, 
si intercambiamos las palabras en estas sentencias: “El cazador ma­
tó al tigre” y “El marido besó a su esposa”, obtenemos estas nuevas 
sentencias: “El cazador besó al tigre” y “El marido mató a su esposa” .
La evidencia obtenida recientemente de bacterias indica que ge­
nes apareados que tienen estructuras diferentes, pueden sufrir re­
combinación o “crossing-over” intragénico, y de esta manera produ­
cir combinaciones de nucleótidos que tienen propiedades químicas 
totalmente diferentes, es decir, su “significado” como portadores de 
información en el código del ácido desoxirribonucleico es completa­
mente nuevo.
Además, las estructuras morfológicas que cambian durante la 
evolución, tales como hojas, pétalos, estambres y carpelos, son produ­
cidas en cada organismo individual por una secuencia integrada de 
procesos químicos. La naturaleza de cada proceso individual está de­
terminada por el genotipo del organismo y por el ambiente intra- 
celular producida por los procesos determinados por genes que lo han 
precedido en el desarrollo. Los cambios cuantitativos en la rapidez 
de los procesos más tempranos pueden producir ambientes intrace- 
lulares totalmente nuevos y desviar de tal modo el curso del desa­
rrollo en canales completamente nuevos, que producen como efectos 
finales extremos estructuras completamente nuevas. Un ejemplo pro­
bable de este tipo de cambio es el efecto del gen hooded en cebada, 
que discutiré en otra disertación de estas reuniones.
La discusión anterior puede resumirse diciendo que en cada ni­
vel de la estructura y la acción génicas, la novedad en los organis­
mos superiores es principal o totalmente una característica del pa­
trón. Ya que siempre pueden construirse nuevos patrones por com­
binación de los elementos de dos patrones existentes muy diferentes, 
la hibridación puede llevar directamente a este tipo de novedad.
La hipótesis de que el cambio evolutivo en las plantas superiores 
depende principalmente de una sucesión de ciclos de hibridación-di­
ferenciación, que ocurren en habitats perturbados, es aun muy nueva, 
y al presente no debiera considerarse más que como una hipótesis 
de trabajo para concebir experimentos y planes para la observación 
e interpretación de las relaciones entre especies, géneros y categorías 
superiores. No obstante, la evidencia en favor de esta hipótesis es ya 
abundante e imponente, y está creciendo constantemente. Por lo tan­
to, sus consecuencias deben considerarse en todos los estudios de evo­
lución de plantas, tanto en aquellos de la dinámica de los procesos 
evolutivos como en los de la filogenia de los grupos vegetales.
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